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Etude biomécanique du mouvement de fermeture
des machoires chez Ventrifossa occidentalis
et Coelorhynchus coelorhynchus

(Macrouridae, Gadiformes)*

par Patrick GeistpoErrERr *

Abstract. — In two species with altogether different diets and buccal morphology, the move-
ment of the jaws when closing and capturing preys was studied using a descriptive method based
on X rays and graphs analysing the force exerted by the muscular system. The cranial myology
and osteology of each specics are described in detail, as arc rotation axes of various anatomo-
fonctional units, the force exerted by the jaw muscles and the part they play in closing the mouth.
It appears that, although the jaws close in the same way in hoth species, the movement is not
identical and differences that could be correlated with the trophic ecology of the two species arc
evident.

Résumé. — Chez deux espéces s’opposant tant par leur régime alimentaire que par leur mor-
phologie buccale, le mouvement de fermeture des méchoires, de capture des proies, a été étudié
par une méthode descriptive basée sur des radiographies aux rayons X et lanalyse graphique
des forces exercées par la muscutature.

Pour chacune des espéces Postéologie et la myologie du créine sont décrites en délail, puis sont
précisés les axes de rotation des différentes unités anatomo-fonctionnelles, les forces excrcées par
les muscles des méchoires et leur réle dans le mouvement de fermeture.

Il apparait en conclusion que bien que la fermeture des méchoires se déroule selon la méme
séquence chez les deux espéces, clle n’est cependant pas strictement similaire d’une espece & l'autre
et des différences pouvant étre mises en corrélation avee I'écologie alimentaire des espéces appa-
raissent.

INTRODUCTION

[’étude de I'alimentation d’un animal ne peut se limiter ni & eelle du régime alimentaire,
ni a eelle de la morphologie el de la strueture de son appareil digestif ; il est nécessaire de
eomprendre comment il saisit sa nourriture et quels sont les éléments anatomiques qui
entrent en jeu. Chez les poissons, le seul organe préhensile est la bouche, et la eapture
des proies, ainsi que I'a montré Tcuer~navin (1948), fait intervenir 'ensemble de la région
eéphalique.

1. Cet article constitue un chapitre d’une thése de doctorat d’Etat, soutenue le 13 novembre 1975,
a I’Université de Paris 6.

* Laboratoire &’ Ichtyologie générale et appliquée du Muséum national d’Histoire naturelle, 43 rue Cuvier,
75005 Paris.
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l.es travaux d’anatomie fonctionnelle concernant le mode d’alimentation des poissons
sont asscz nombreux depuis quelques années : s’ils ont été consacrés en majorité aux Cypri-
nidac (Girais, 19525 Marrues, 1963 5 Ossk, 1969 ; Avexanorr, 1969), des représentants
d’autres groupes ont ccpendant été étudiés : Holocéphales (Risrink, 1971), Nandidae
(Liem, 1970), Pleuroncctiformes (Yazpani, 1969); Cottidac, Anguillidac ct Ameiuridae
(ALexanper, 1970): Crossoptérygiens Coelacanthidae (Ropineau et Anrtnony, 1973
Rorineau, 1973).

De longuc date, cependant, certains poissons bathypélagiques, cn raison de leurs
remarquables adaptations & la capture de proics de grandes tailles, ont rctenu I'attention
des ichtyologistes. Chez certains Stomniatoider (Melanostomiatidae, Idiacanthidae, Mala-
costeidae, Clrauliodontidae), les premiéres vertébres ne sout pas ossifiées et la colonne ver-
tébrale peut s’allonger lors de la capture des proies, cn faisant hasculer la téte en arriére,
amenant la machoire supérieure 4 la verticale, et en abaissant la méachoire inféricure (Rrcan
ct Trewavas, 1930 ; Tcuer~Navin, 1948, 1953). Chez les Lyomeri on retrouve, quoique
réalisée de facon diflérente, unc adaptation de méne type que celle observée chez les Stomia-
toidei (Tenernaviy, 1947a, b).

Non seulement les Macrouridae n'ont pas fait 'objet d’étude d’anatomie fonctionnelle,
niais leur squelette, jusqu’au travail d’Oxamura (19706) n’avait pas été étudié. Seuls avaient
présenté des dessins des os céphaliques de Macrouridae, Ganwan (1899, Coryphaenoides
anguilliceps = Macrurus anguliceps et Trachyrhynchus helolepis) et Grecory (1933, Lionu-
rus carapinus = Coryphaenoides carapinus). Leur museulature n’a jamais é1é décrite.

Nous n’avons, pour notre part, chierché ni & faire une deseription ostéologique ¢t myolo-
gique. ni a ¢étudier 'évolution des éléments osseux ou musculaires a travers les genres et
especes de Macrouridae (cf. Okayura, 1970b), mais & mettre en évidence comment s’effec-
tuait la capture des proles chez deux cspéces d’écologies alimentaires différentes : Ventri-
fossa occidentalis & bouche terminale, forte dentition, & tendance prédatriec ct Coelorhyn-
chus coelorhynchus, a bouche infére, aux dents nombreuses mais réduites, i tendances micro-
phage et benthophage (Geistpoenren, 1975).

Dés 1948, Tecnerxavin a montré comment se réalise, chez les poissons osseux, la pré-
hension des proies, et sa description générale s’applique aux Macrouridae, aussi ne la repren-
drons-nous pas ici. Nous nous sommes au contraire attaché¢ a mettre en ¢vidence d’une part
Pefficacité mécanique des différentes scetions du muscle adducteur de la mandibule qui
jouc le role essentiel lors de la fermcture des machoires, d’autre part les actions résultant
de ee mouvement sur les différents segments du cranc, en n’envisagecant que les phénoménes
déterminants lors de la saisie des proics, ccux qui se déroulent dans le plan vertical.

MéTnoporoaie

La récolte de Macrouridac vivants n’est actuellement pas possible ct donc toute expéri-
menlation est exclue. Aussi, nous avons fait appel & unc méthode descriptive utilisée par
Gonmes ct Gasc (1973) chez le Saurien Ophisaurus apodus, basée sur des radiographies aux
rayons X et I'analyse graphique des forces cxercées par la musculature.

Les spécimens employés pour cette étude avaient ¢té conservés congelés. Aprés décon-
gélation, nous avons pris des radiographics, en projection sagittale, pour trois positions du
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mouvement de fermeture 4 vide des machoires : I'ouverture maximum permise par I’exten-
sion passive des muscles, la fermeture compléte en occlusion et une position intermédiaire.

Des repéres radio-opaques ont été placés en différents emplacements de la téte afin
de faciliter la reconnaissance des picees osseuses ; deux de ces repéres, en outre, implantés
sur le corps de I'animal, ont permis de définir un axe fixe vis-a-vis duquel on peut repérer
les différentes positions prises par les piéces anatomiques céphaliques.

La connaissance ostéologique et myologique de la téte permet dc déterniiner avec
précision sur les radiographies les éléments qui interviennent dans le mouvement : axes
mécaniques, centrc de rotation des seginents, direction des forces développées au cours
de la contraction des muscles. Les axes mécaniques sont tracés en unissant les centres de
rotation, sauf pour la mandibule, libre 4 son extrémité.

[’analyse du mouvement se fait graphiquement en projection sur un plan sagittal.
Chaque muscle est représenté par un vecteur force dont la direction est donnée par la fibre
moyenne du muscle, ¢’est-a-dire celle qui correspond au centre de 'aire d’insertion et dont
le point d’application est supposé étre au centre de gravité du segment mobile. L’'intensité
de la force est évaluée grossierement d’aprés le voluine musculaire.

lies forces sont décomposées selon I'axe mécanique sur lequel elles agissent, ce qui
donne une force de rotation, R, perpendiculaire & I'axe, et une force de stabilisation qui agit
selon I'axe. La résultante des forces de rotation sur 'axe mécanique est déterminée par le
polygone des forces. La décomposition de la force de stabilisation est faite au niveau de
chacun des centires de rotation de 'axe mécanique sur lequel elle s’exerce, selon les autres
axes mécaniques, aboutissant a ce centre.

On peut reconnaitre avec Gomes et Gasc (1973) des « muscles de vitesse » « situés entre
le point d’application de la résultante et le centre de rotation » de 'axe considéré, ct des
«muscles de puissance »; « ceux situés au-dela du point d’application de la résultante ». l.es
premiers ont un bras de levier faible tandis que celui des seconds est fort.

Ftudiant la capture, nous n’avons étudié que les mouvements de I'ensemble hyoman-
dibulaire-carré et des michoires, supposant que le erdne est un solide indéforinable.

RAPPEL 0osTEOLOGIQUE

(Fig. 1 et 2)

Dorsalement, la région antérieure du criane est constituée par les deux os nasaux.
IIs sont unis 'un & I'autre sur la ligne médiane, trés fermement chez Coelorhynchus coelo-
rhynchus, plus lachement chez Ventrifossa occidentalis, et forment une créte nasale. Chacun
d’eux se divise antérieurement en deux processus, I’'un médian, qui eorrespond a 'extrémité
du museau, I’autre latéral. Les os nasaux sont fortement convexes et sont irds allongés chez
Coelorhynchus coelorhynchus. 1ls délimitent entre eux une cavité dans laquelle viennent s’in-
sérer les processus ascendants des prémaxillaires. Les os nasaux se joignent aux frontaux
postérieurcinent (soudés a eux chez Coelorhynchus coelorhynchus, libres chez Venirifossa
occidentalis), et avec chaque os pré-frontal et pré-orbital ventralement.

I.es deux pré-frontaux, grossi¢rement rectangulaires, constituent la bordurc antéricure
de Porbite. Ils sont solidement soudés aux frontaux dorsalement, & I'ethmoide dorsalement
et ventralement ; entre eux et cet os 1l v a un foramen dans lequel passe le nerf olfactif.
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] 10 mm
—_—
Fic. 1. A. — Cranc de Ventrifossa occidenlalis, vue latérale .

A1, alisphénoide ; An, angulaire ; Ar, articulaire ; BO, basioccipital; D, dentaire ; E, cthmoide ;
EO, ¢piotique ; ExO, exoceipital ; F, frontal ; Hyo, hyomandibulaire ; lop, mteropercule ; MSP, mésop-
térygoide ; MTP, métaptérygoide ; Mx, maxillaire ; N, nasal ; Op, opereule ; Ops, opisthotique ; P, parié-
tal ; Pal, palatin; Pwmx, prémaxillaire ; Pop, préopercule; Pot, post-temporal ; Prl’, pré-frontal ; PrO,
prootique ; PS, parasphénoide ; Pt, pterygoide ; PtO, ptérvotique ; ), carré ; SO, supra-occipital : Sop,
sous-opercule ; Sor, os sous-orbitaires ; Sp, sphénotique ; Sy, symplectique ; V, vomer.

L’ethmoide, vertical, s'insére dorsalement et dans la partie médiane entre les deux
frontaux et les deux nasaux. Ventralement il est séparé du vomer par un eartilage rostral,
el des pré-frontaux latéralenient. Postérieurement, il sépare le parasphénoide des frontaux.

Le vomer forme un losange, surmonté par le cartilage rostral qui s’amincit postérieure-
ment entre lui et la partie antérieure du parasphénoide.

Le parasphénoide forme un axe ventral. 1l sépare les denx cavités orbitaires par sa
région antérieure triangulaire et se dresse verticalement. Postérieurement, il s’élargit et
se bifurque formant la partie antéro-ventrale de la boite erdnienne. Il est soudé antérieure-
mant & I'ethmoide, et postérieurement aux prootiques et au basioeeipital.

Les deux frentaux, solidement unis I'un & Pautre, eonstituent le plafond de la cavité
orbitaire et la partie antéro-dorsale de la boite eranienne. Vus de faee, ils forment un diédre
particuliérement aigu chez Coelorhynchus coelorhynchus. 1ls portent plusieurs erétes : une
eréte médiane antérieure qui prolonge celle des os nasaux, la eréte frontale (selon la nomen-
elature d’Oxamura, 1970), qui se bifurque postérieurement ehez Ventrifossa occidentalis,
deux crétes médio-latérales frontales (absentes ehez Coelorhynchus coelorhynchus), deux erétes
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L”____:J‘O mm

Fic. 1 B. — Crane de Ventrifossa occidentalis, vue dorsale.

latéro-frontales. l.es frontaux sont unis antérieurement aux nasaux (ehez Coelorhynchus
coelorhynchus), aux pré-frontaux et a I'ethmoide, postérieurement aux sphénotiques, aux
pariétaux et au supra-oeeipital, ventralement & D'alisphénoide. Au niveau de la suture
frontal-sphénotique, le rebord de la volte crianienne est échaneré.
p )
Chaque sphénotique est soudé antérieurement au frontal, latéralement au pariétal,
postérieurement au ptérotique, ventralement 4 I'alisphiénoide et au prootique.

Chaque pariétal porte une créite, eréte pariétale, qui, chez Coelorhynchus coelorhynchus,
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] 10 mm

Frc. 2 A, — Crane de Coelorhynchus coelorhynchus, vue latérale.
(Abréviations, voir fig. 1.)

est dans le prolongement de la créte latéro-frontale ; 1l est bordé par le frontal antérieure-
ment, le sphénotique et le supra-occipital latéralement et médianement. Avec le supra-
occipital, les pariétaux forment la partie centrale dorsale de la boite cranienne.

Le supra-occipital est constitué d’une créte verticale médiane et d’une partie horizon-
tale qui appartient & la volte cranienne. La créte est réduite chez Coelorhynchus coelorhyn-
chus, bien développée chez Ventrifossa occidentalis, bordée postérieurcment par la premiére
épine neurale. Chez Ventrifossa occidentalts, elle se présente en vue dorsale comme résultant
de la confluence des deux crétes médio-latéro-frontales. Le supra-occipital est entouré
d’avant en arriére par les frontaux, les pariétaux, les épiotiques, les exoccipitaux.

Les épiotiques, triangulaires, occupent dorsalement la partie postérieure du crine.
Chaque épiotique est entouré par le pariétal, le ptérotique, I'exoccipital, le supra-occipital,
et porte la branche supérieure du post-temporal.

Os aplati, latéro-dorsal, chaque ptérotique est unt au sphénotique, au pariétal, & I’épio-
tique, & I’exoccipital et ventralement au prootique et & I'opisthotique. L’extrémité dorsale
de I’hyomandibulaire s’articule dans la partie ventrale du ptérotique.

Triangulaires, les alisphénoides sont soudés aux frontaux antérieurement, aus phéno-
tique et au ptérotique postérieurement, au prootique ventralement.

Les prootiques sont entourés d’avant en arriére par les alisphénoides dorsalenient,
les parasphénoides (qui les recouvrent partiellement) ventralement, les sphénotiques et
plérotiques dorsalement, les opisthotiques et le basioccipital postérieurement.
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] 10 m.

Fic. 2 B. — Crane de Coelorhynchus coelorhynchus, vue dorsale.

481, 3



1000 PATRICK GEISTDOERFER

Les opisthotiques qui recouvrent le bulbe auditif, sont entourés par les prootiques, les
ptérotiques, les exoeeipitaux et le basioceipital. 1ls portent la branche inférieure du post-
temporal.

Les exoceipitaux de forme triangulaire sont au contact des basioeeipitaux, des ptéro-
tiques ct des épilotiques. lls sont traversés par le foramen du nerf vague, el eonstituent la
partic postérieure de la boite erdnienne.

Le basioccipital forme postérieurement la caréne de la boite erdnienne, dans le prolon-
gement du parasphénoide qui le reeouvre, dans sa partie antéricure. 1l est également uni
aux sphénotiques et aux ptérotiques.

La séric sous-orbitaire est constituée de six os qui bordent ventralement et postérieure-
ment 'orbite.

Le premier os de la série, le plus antérieur, os préorbitaire ou lacrymal, est uni au nasal
et, par U'intermédiaire d’un proecessus aseendant, au prénasal. Cet os, comme le suivant
auquel 1l est uni, le premier sousorbital, ou jugal, est allongé et « rectangulaire ». Ces deux
os sont fortement convexes et constituent eomme un tunnel qui est le eanal infraorbitaire.

les deuxiéme et troisitme os sousorbilaires sont situés & P'angle postéro-ventral de
Porbite ; le premier est éliminé de la bordure proprement dite de lorbite.

Les quatriéme el einquiéme os sousorbitaires bordent postérieurement ['orbite et abri-
tent le eanal postorhitaire. Le dernier os est logé dans I'échanerure qui existe entre le frontal
et le sphénotique et est fortement soudé & ees deux os.

L’os palatin, os pair, est allongé. Antéricurement il est, d’une part, par I'intermédiaire
d’un mince proeessus qui est orienté vers le bas presque & angle droit avee 'axe du palatin,
articulé avee le maxillaire, d’auire part, par des ligaments, uni au prémaxillaire et au pré-
frontal. Postérieurcment il est uni au mésoptérygoide et auw ptérygoide.

Le mésoptérygoide, grossicrement reetangulaire et réduil ehez Coelorhynchus coelorhyn-
chus, triangulaire et bien développé ehez Ventrifossa occidenialis, constitue le planeher
de Porbite. Chez Ventrifossa occidentalis, il est uni antérieurement au palatin, ventralement
au ptérygoide et au carré, postéro-ventralement au métaptérygoide ; dorsalement, il rejoint
le parasphénoide dont il reste séparé ; son hord postéro-dorsal est libre. Chez Coelorhynchus
coelorhynchus le mésoptérygoide n’est uni au ptérygoide que dans sa partic antérieure
car une bande de eartilage le sépare de la plus grande partie du ptérygoide, du earré et
du métaptérygoide.

I.e ptérygoide est un os allongé qui prolonge le palatin et rejoint le carré. Chez Ventri-
fossa occidentalis il est uni au mésoptérygoide dorsalement.

Les mésoptérygoide et métaptérygoide sonl séparés du ptérygoide et du carré par
d’importantes zones cartilagineuses dans le genre Malacocephalus, a la différenee du genre
Ventrifossa (Okamura, 1970). Ce n’est que récemment (Marsiarr, 1973) que Iespéce
occidentalis a été enlevée du premier de ees genres pour étre rattachée au second ; la dispo-
sition des os et des zones eartilagineuses de eetle région confirme 'appartenance de I'espéee
occtdentalis au genre Ventrifossa.

Le métaptérygoide est un os pentagonal aplati. Il est entouré par le mésoptérygoide
antérieurement, le carré ventralement, le sympleetique et I’hyomandibulaire postéro-
dorsalement ; son bord antéro-dorsal est libre. Chez Coelorhynchus coelorhynchus il est séparé
du carré et du mésoptérygoide par une zone de cartilage.

I.e carré est un os triangulaire et épais. Tl est uni au ptérvgoide, au métaptérygoide,
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an sympleetique el au préoperculaire ehez Ventrifossa occidentalis, niais, ehez Coelorhynchus
coelorhynchus, on vient de le voir, il est séparé du imétaptérygoide. Le condyle dans sa partie
antéro-ventrale se loge dans la dépression de 'artieulaire qui est amnsi artienlé sur le earré.

l.e symplectique est entouré par le métaptérygoide, le carré, le préoperenlaire ; il
est séparé de I'hyomandibulaire par une petite zone cartilagineuse.

.e hyomandibulaire est un os de forme complexe qui s’articule dans la région sphéno-
tique du neurocrane. Il est constitué de deux lames triangulaires. Une lame externe dont la
base correspond & 'articulation de I'os sur le crane, se¢ prolonge vers le bas par une eréte
qui constitue son bord postérieur ; cette lame a, en partie postéro-dorsale, nn processus
qui s'étend vers l'arriére et qui, au-dela du préopercule, rejomt Uopercule. Une lame interne,
particllenient masquée, eu vue latérale, par la préeédente, est bordée ventralemeut par le
métaptérveoide, mais est séparée du symplectigne par une petite zone cartilagineuse.

La série opereulaire est constituée de quatre os : le préopercnle, U'interopercule, le sous-
operetle et Popercule.

L. préopercule cst un os en L qui reconvre partiellement Uinteropercule. Il est bordé
antérieurcment par 'hyomandibnlaire et le earré. Son bord antéricur fornie une eréte verti-
cale qui se prolonge ventralement vers 'avant par une eréte qui eorrespond au toit du eanal
préopereulaire ; eette derniére créte peut, comme chez Coelorbynchus coelorhynchus, se pro-
longer jusqn’a la imite postérieure du préopereule, ou, comme ehez Ventrifossa occidentalis,
étre ornée de trois petites eréles rayonnantes dirigées vers le has.

[’interopercule est uni assez lachement o la faee interne du préopercule par un court
ligament ainsi qu'a U'interhval et & I'épihyval. Recouvert en partie, ou presque totalement,
par le préopercule, il est large et hien visible chez Ventrifossa occidentalis, allongé et peu
visible latéralement chez Coelorhynchus coelorhynchus.

Le sous-opercule est cn partic recouvert par l'opereule. Il forme la partie postéro-
ventrale de la téte.

l.’opercule a sa région antéro-dorsale légérement recouverte par le préopercule et il
déborde lui-méme sur le sous-opereule. Il est suspendu an neuroeridne dans la région pté-
rotique. Un proeessus antéro-dorsal assure la jonetion de 'opereule avee le proeessus hyoman-
dibulaire. L’opercule, de forme triangulaire, particulicrement réduit chez Coelorbynchus
coelorbiynchus porte, sur sa face externe, une eréte en V dont le sowmet est le processns
anléro-dorsal.

I.a maehoire supéricure est eonstitnée de deux os : le maxillaire et le prémaxillaire
qui porte les dents el qui, commme chez tous les Gadiformes, borde seul la machoire supérieure.

Le¢ prémaxillaire est composé de deux parties : un processus ascendant anlérieur,
au niveau de la symphyse prémaxillaire, et le corps, horizontal, qui porte les dents. Le pro-
eessus est divisé en une branche antérieure, mince, et unc branche postérieure élargie ;
entre les deux hranches un bloe eartilagineux. Le processus se loge, lorsque la méchoire
est fermee, dans la eavité constituée par les deux os nasaux dorsalement et latéralement,
par 'ethmoide postérieurement ; celui-ei a sur sa parlie antérieure une créte médiane ver-
ticale sur laquelle la pitec eartilagineuse, lors des mouvements vertieaux de la méaehoire
supéricure, glisse.

[.e prémaxillaire se présente de facon différente chez les deux espeéees : long (attei-
gnant le earré) avee un processus relativement court (41 9%, de la longueur du eorps) ehez
Ventrifossa occidentalis, espéce & bouehe subterminale, court {n'atteignant pas le carré)
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avec un haut processus (200 9%, de la longueur du corps) chez Coelorhynchus coelorhynchus.
Oxamura (1970b) a déja remarqué que le prémaxillaire était d’autant plus court, le pro-
cessus ascendant d’autant pluslong que la bouche était plus infére, plus protractile. En outre,
chez la premiére espéce, le prémaxillaire porte dorsalement un processus sur lequel s’insére
un ligament qui 'unit &4 la région postérieurc du maxillaire ; chez la seconde espéce, la
partie postéricure de 1'os est bifurquée, la branche supérieure correspond au processus.
Chaque prémaxillaire est uni & 'os palatin par un ligament qui va de celui-c1 au processus
antérieur de celui-la.

La longueur du prémaxillaire de Venirifossa occidentalis est presque égale a celle du
maxillaire (92 9,) tandis que celle du prémaxillaire de Coelorhynchus coelorhynchus est
nettement inférieure 4 celle du maxillaire (44 9%,).

Le maxillaire est un os allongé et robuste situé dorsalement ct parallelement au pré-
maxillaire., Sa partie antérieure est élargie. Chez Ventrifossa occidentalis il est échancré
postérieurementi. Chaque maxillairc est uni par un ligament non sculement au prémaxil-
lairc mais aussi postérieurement au dentaire, antérieurcment a I'ethmoide.

La mAchoirc inférieure est constituée de trois os : dentaire, qui porte les dents, arti-
culaire et angulaire.

e dentaire forme un diédre & aréte dorsale et dont le ¢6té iuterne est un peu plus haut
que le coté externe. Postérieurement il est fortement échancré et sa branche se reléve pos-
térieurement.

I’articulaire, triangulaire, s’insére dans I’échancrure du dentairc, auquel il est soudé.
Sa partic postérieure forme une dépression dans laquelle vient s’articuler le carré. Chez les
deux genres, postéro-ventralement, le bord de 'articulaire s’incurve en crochet, de fagon
trés caractéristique.

Enfin I'angulaire, petit os situé dans 'angle postéro-ventral de la mandibule, est soudé
a la face interne du dentaire et de I'articulaire. 11 est uni par un court ligament & l'intero-

percule.

RAPPEL MYOLOGIQUE

(Fig. 3 et 4)

l.es muscles striés des poissons, notamment ceux de la téte (Epcewortn, 1935) ont
ét¢ déerits & de nombreuses reprises, chez différentes cspéces, niais avec une trés grande
variété de noms ; aussi nous nous sonimes référés a la mise au point récente de WINTERBOT-
rom (1974) qui, pour chaque miuscle, a d’une part établi la liste des synonymes, d’autre
part indiqué quel était le nom qui lui paraissait le plus correct ; ¢’est sa nomenclature que
nous avons adoptéc 1c1.

Il existe, chez les Macrouridae, un ligament maxillo-mandibulaire, ligamentum pri-
mordium, qui s’étend de la région postéro-latérale de I’angulaire & la région postéro-dorsale
du maxillaire.

L’adductor mandibulae est un muscle puissant qui se subdivise en quatre sections.
La section A, a son origine sur I’hyomandibulaire, le préopercule, le métaptérygoide, et vient
s’insérer sur la région antérieure du ligament maxillo-mandibulaire, juste en arriére du
maxillaire. On peut distinguer dans cctte section A,, deux sous-sections A« ventro-latérale
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Fra. 3 A. — Musculature céphalique de Ventrifossa occidentalis :
le erdne apres ablation des os nasaux et des os de la séric sous-orbitaire.
(Abréviations, voir fig. 1.)

et A, dorso-latérale. La section A,, ventrale par rapport a la précédente, a pour site d’ori-
gine ’hyomandibulaire, le préopercule, le symplectique, le carré el s’insére également sur
le ligament maxillo-mandibulaire au niveau de son attache sur la machoire inféricure.
La section Ay, interne par rapport aux précédentes, a son origine sur I’hyomandibulaire, le
métaptérygoide et le symplectique ; elle s’insére sur la face postéro-latérale interne de la
mandibule. La section Aw ou intramandibulaire occupe la fosse de Meckel ; ses fibres s’alta-
chent sur le dentaire et sur ’articulaire et sont en continuité avec cclles de la section A, par
I’intermédiaire du tendon qui fixe cette derniére sur la mandibule.

1’adductor arcus palatini a son origine sur le parasphénoide et le prootique et son
insertion sur I’hyomandibulaire, le métaptérygoide, le symplectique, le mésoptérygoide,
le palatin. Il recouvre la fissure infraorbitaire.

L’adductor hyomandibulae triangulaire, a son origine sur le sphénotique et le ptérotique
et s’insére sur la partie postéricure de ’hyomandibulaire.

Le levator operculi part du ptérotique vers la face dorsale de I'opercule.

1.’ adductor opercult a pour site d’origine le sphénotique et le ptérotique ; 1l s’insére sur
Iopercule juste en arriére de Dlarticulation de cet os avec 'hyomandibulaire.

Lie levator arcus palatini a son origine sur le sphénotique et sur la partic postérieure
du frontal et s’insére sur la face dorsale de I’hyomandibulaire.

lLe dilatalor operculi a pour origine la région postérieure du sphénotique et le ptéro-
tique et s’insére sur le proeessus antéro-dorsal de Uopercule.



C
Fie. 3 B. — Museculature eéphalique superficielle de V. occidentalis
(la sous-seetion Aw de 'adductor mandibulae n’cst pas en réalité visible en vue latérale externe).
Fic. 3 C. — Museculature céphalique de V. occidentalis aprés ablation des seetions A et A, de 'adductor

mandibulae. L’opereule est entaillé pour que soient visibles les museles qu’il masque.
A, et A, : sous-sections de la section A, de adductor mandibulae ; A,, Ay et Aw : scetions de 'adductor
mandibulae ; AAP : adductor arcus palatini ; ATl : adductor hyomandibulae ; AO : adductor operculi ; DO :
dilatator operculi ; LO : levator operculi ; Ip : ligament maxillo-mandibulaire ; PH : nrotractor hyoidei.
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Fre. & A. — Musculature céphalique de Coelorhynchus coelorhynchus
le crane aprés ablation des os nasaux et des os de la série sous-orbitaire.
(Abréviations, voir fig. 1.)

I tntermandebularts cst un petit musele qui unit transversalement ct antlérieurcinent
les dcux méachoires inférieures.

Le protractor hyoider unit I'arc hyoide a la méachoire inférieure : chacun des deux fais-
ceaux musculaires va du bord antéro-ventral du dentaire prés de la symphyse mandibu-
laire, au cératohval antérieur.

MOUVEMENT DE FERMETURE DES MACIOIRES

Lors de I'ouverture de la bouche chez les Macrouridac, comme chez les autres Téléos-
téens (Tcuer~yavix, 1948 ; Dacer, 1964), d’une part, la contraction des muscles dorsaux
et dorso-latéraux du corps entraine, assoeic¢e & une faible courbure de la région la plus anté-
rieure dec la colonne vertébrale, un léger basculement vers arriére du ncurocrdne, d’autre
part les parois de la cavité bucco-pharyngiennc, sous "action des muscles branchiaux, hyoi-
dieus et pectoraux, s'écartent, tandis que les muscles mandibulaires abaissent la méachoire
inférieure.

Le mouvement de fermecture est le mouvement de capture.

Ventrifossa occtdentalis (fig. b et 6)

1. Bouche ouverte (fig. 5-1)

Les forces exercées par les sections Ay, A3 et A, de I'adductor mandibulae ont leur
point d’application sur lc ligament maxillo-mandibulaire, et leur résultante, établie graphi-
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B
C
Fic. 4 B. — Musculature céphalique superficielle de C. coelorhynchus
(la sous-section Aw de 'adductor mandibulae n’est en réalité pas visible en vue latérale externe).
Fia. 4 C. — Musculature céphalique de C. coelorhynchus aprés ablation des sections A, et A, de V'adductor

mandibulae. L’opcercule est entaillé pour que soient bien visibles les muscles qu’il masque.
(Abréviations, voir fig. 3 B, C.)

quementl, est une foree . Cette foree F se déeompose en deux forees, une foree de rotation R
qui provoque un mouvement de remontée du ligament et une force de stabilisation S, diri-
gée vers le eentre de rotation () qui eorrespond a I'artieulation de la mandibule sur le earré.

Cette force de stabilisation S se déeompose & son tour au niveau du earré en une foree
de stabilisation S,, faible, et une foree de rotation R, qui tend & faire deseendre le earré



Fic. 5. — Représentation des forces exercées par 'adductor mandibulae lors du mouvement de fermeture
des machoires de Ventrifossa occidentalis, en projection sur le plan sagittal. Bouehe ouverte.

A, position des différentes piéecs osseuses ; B, C, D, décomposition de la force F, résultante des forces
exercées par les sections A; et A,; E, I, décomposition de la foree exercée par la seetion A,.

H : articulation de I'hyomandibulaire sur le neurocrane ; Q : centre de rotation correspondant & 'arti-
culation de la mandibule sur le carr¢ ; M : centre de rotation correspondant a l'articulation du maxillaire
sur la partie antérieure du crane ; Mx : maxillaire ; Pmx : prémaxillaire ; Md : mandibule ; Lig : ligament
maxillo-mandibulaire ; R : force dc rotation ; S : foree de stabilisation; I : bras de levier ; «<——> : axe fixe.
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vers l'arriére. 5; a pour direction 'axe niécanique qui relie Q au point H, centre d’artieu-
lation de I’hyomandibulaire sur le erine.

La décomposition de la foree 5, au niveau du deuxiéme eentre de rotation M, qui
correspond a l'artieulation du inaxillaire sur Je erdne, met en évidenee I’existence d’une force
de rotation R, et d’une force de stabilisation S,. La force R, assure le maxillaire contre la
partic antérieure du crane. Les mouvements du prémaxillairc ne sont que la eonséquence
dc ceux du maxillaire sur lequel les museles agissent, par I'intermédiaire dn ligament maxillo-
mandibulaire ; le prémaxillaire est passif, et nous n’envisageons done chez les deux espéees
que les forees qui s’exercent sur le maxillaire et ses déplacements.

Cette foree de rotation R, peut elle-méme se déeomposer selon la créte ethmoidienne,
médiane et vertieale, ¢cn une force S;, force de glissement qui tend & faire remonter I’ensemble
prémaxillaire-maxillaire vers le haut et donc, pratiquement, a faire glisser le prémaxillaire
sur la eréte de 'ethmoide, par I'intermédiaire du bloe de eartilage, ct une force de compres-
ston R;, qui appute le maxillaire contre Ja partie antéricure du erane.

La force R s’exerce sur la mandibule par 'intermédiaire du ligament maxillo-mandi-
bulaire. Elle se déeompose alors en une force de rotation R, qui ferme la mandibule et une
force de stabilisation S; qui, au niveau ) se décompose en une force de stabilisation S,
qui eonsoltde I'are hyomandibulaire contre le crane, et une force de rotation R, de mémes
direetion el sens que Ry auquel elle s’ajoute.

l.e bras de levier de I' par rapport & l'artieulation sur le carré est faible ; le musele
agit done en vitesse.

[aetion des sections A; et Ay a done pour résultat la fermeture de la bouehe et un dépla-
eement vers le haut de U'ensemble des méehoires et de I'are hyomandibulaire, et la consoli-
dation des machoires sur le crane.

[.a seeticn Aj, et son prolongement dans la mandibule, la section Aw, exereent une
force appliquée sur le ligament maxillo-inandibulaire et sur la mandibule, en leur eentre
de gravité respeetif. La foree exereée par A, sur le ligament maxillo-mandibulaire se décom-
pose en une foree R el une foree S, la premiére eontribuant & la remontée du maxillaire.
La force S au niveau ) se décompose selon H en une force de stabilisation S, et en une foree
de rotation R, qui tend & abaisser le earré vers larriere.

Au niveau M, la force S se décompose en une force de rotation R, qui consolide le maxil-
laire contre le erdne, et une foree de stabilisation 5,. La foree R, déeoniposée selon la eréte
ethmoidienne, fournit une force de eompression R qui eontribue & la consolidation du maxil-
laire sur le erine, ct en une foree de glissement S;.

L'action de A, sur la mandibule se traduit par une force de rotation Ry qui la ferme
et par une force de stabilisation S, orientée vers Q. Cette derniére force décomposée selon QH
fournit une force de rotation R, qui s’ajoute & celles s’exer¢ant déja & ce niveau et une force
de stabilisation qui eonsolide I’ensemble earré-hyomandibulaire eontre le neurocrane.

Done, I'action de la section A,, 4 laquelle s’adjoint celle réduite de la seetion Aw, a
les mémes conséquenees que les actions de A; et A, : remontée des maehoires, fermeture
de la mandibule, eonsolidation de ’ensemble des maehocires et de leur suspension contre
le erdne, et tendanee & 'abaissement du earré. Mais le bras de levier de A, est faible sur la
mandibule, le muscle agit « en vitessc », alors qu’il agit « en puissanee » sur le maxillaire.



FERMETURE DES MACHOIRES CHEZ DEUX MACROURIDAE

1009

-

IF'ra. 5 (sutte). — Id., bouche a demi fermée.
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Fie. 5 (suite}. — Id., bouche fermée en occlusion.

2. Bouche a demi fermée

Nous retrouvons ici, avec des intensités et des orientations différentes, les mémes
forces que dans le cas de la figure précédente, ct U'action de Uadductor mandibulae a les
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mémes conséquenees. Les sections A; et A, continuent d’agir « en vitesse » 1mats I'action
de la section Az évolue, elle intervient sur le ligament plus comme un muscle de vitesse
ct sur la mandibule plas comme un musele de puissance.

3. Bouche fermée en occlusion

Nous coustdérons la bouche fermée en occlusion, c’est-a-dire que les forces érudiées
ici sont théoriques ; dans le cas o les maehoires se referment sur une proie, celle-ci présente
une résistance et donc des forces de réaction dont il faut tenir compte.

Lorsque !a bouche est fermée, le ligament maxillo-mandibulaire, le maxillaire et le
prémaxillaire peuvent étre confondus en un axe mécanique unique. La force F, résultante
de Yaetion des scctions A; et Ay se décompose en une force de rolation R qui maintient
la bouche fermée, et en une foree de stabilisation S qui assure I’ensemble des méachoires sur
I’'ensemible carré-hyomandibulaire. Cette force S décomposée en Q, selon QH, fournit une
foree S de stabilisation faible, et une foree de rotation R. L’action de la coniposante de rota-
tion R sur la mandibule se décompose en deux forces : Ry qui maintient la bouche fermée
el Sy orientée vers , selon 'axe de la mandibule ; la déeomposition de cette derniére force
en Q donne une foree S, faible et une force de rotation Ry égalemnent faible.

La foree exercée par A, sur le ligament maxillo-mandibulaire se décompose en uue
foree de rotation R, de grande intensité, et nne foree de stabilisation S orientée vers Q.
A la différence des scetions A} Ay, la disposttion de la section Sy lui assure une grande efli-
eacité lorsque la bouche est fermée. La force de stabilisation S se décompose cn Q en une
force de rotation R, et en une force de stabilisation S, négligeable. L’action de Ay (ct de
Aw) sur la inandibule est une force qui se décompose en une force de rotation Ry qui main-
tient la maundibule fermée et une force de stabilisation S, qui en () fournit par décomposi-
tion selon QH une petite force de stabilisation S; et une force de rotation Ry qui s’ajoute
a R;.

La bouche fermée en ocelusion, Iadductor mandibulae maintient les méachoires au
contact I'uae de I'autre, et les assnre sur la face ventrale du crdne. La seetion A, agit plus
comme un musele « de puissance » que comme un muscle « de vitesse ».

1’action de Vadductor mandibulae chez Ventrifossa occidentalis assure la reniontée
du prémaxillaire (limitée ehez I’espéce a bouche peu protractile), la rotation de I’ensemble
des mdachoires autour de D'articulation carré-articulaire et la consolidation de I'ensemble
hyomandibulaire-carré contre le erdne. Les forces de rotation qui agissent au niveau du
carré¢ et tendent & Pentrainer vers I’arriére, et vers le bas, peuvent équilibrer les forces exer-
cées par une proie capturée qui pourraient tendre & attirer la méchoire vers 'avant.

Durant toute la durée du mouvement, comme le montre le calcul des moments, I’effi-
eacité des sections A; et A, qui agissent en vitesse, reste pratiquement eonstante, de méme
que Ueflicaeité, élevée, de la section Ay sur I’élévation du maxillaire. Au contraire Ueflicacité
de eette derniére sur I'élévation de la mandibule eroit du début 4 la fin du mouvenient,
double, et cette section agit de mnoins en moins en vitesse, done de plus en plus en puissance.
Un tel type de fermeture ne peut qu’étre favorable & la capture des grosses proies — Cépha-
lopodes, ercevelles, poissons — dont se nourrit fréquemment Venirifossa occidentalis
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Fic. 6. — Evolution des forces exercées par V'adductor mandibulae lors du mouvement de fermeture des

machoires de Ventrifossa occidenialis.

A, moment des forces de rotation agissant au niveau de l'articulation de la mandibule sur le carré.

Segment limité par deux carrés : moment de la forec I, résultante de laction des sections A; et Ay,
scgment limité par deux cercles : moment de la force résultant de I'action de la section Ay sur le ligament
maxillo-mandibulaire ; segment limité par deux triangles : nioment de la force résultant de Paction de la
section A, sur la mandibule.

BB, les forces de rotation agissant sur le ligament maxillo-mandibulaire.

Segment limité par deux carrés blancs : force Ry de I ; segment limité par denx carrés noirs : force Ry
de I ; segment limité par deux triangles ; force Ry de Aj; segment limité par deux cereles @ foree Ry de Ay
segment limité par deux points noirs : résultante.

G, les forces de rotation agissant sur la mandibule.

Segment linint¢ par deux astérisques : force R de I ; segment limité par deux carrés blanes @ foree R de
A, 5 segment limité par deux points noirs : résultante,

D, les forces de glissement sur la eréte cthmoidicnne.

Segment limité par deux carrés blanes : force Ry de T ; segment limité par deux cereles : force Ry de Ag
scgment limité¢ par deux points noirs : résultante.

E, les forces de compression du prémaxillaire sur la partie antérieure du crine.

Segment lnnité par deux carrés blanes : force S; de F; segment limité par deux astérisques @ force S,
de A, ; scgment limité par deux points noirs : résultante.

¥, les forces de rotation agissant a I'articulation du maxillaire sur le erane.

Segment limité par deux triangles : force Ry de F ; segment limité par deux cercles : foree Ry de Ay
segment limité par deux points noirs : résultante,

G, segment limité par deux carrés blancs : force Ry de F ; scgment limité par deux cereles : force R,
de A ; segment limité par deux points noirs : résultante.

Axc des abscisses : O, bouche ouverte ; 1/2, a demi fermée ; I, fermée,
Axc des ordonnées : intensités des forces déterminées graphiquement ¢t exprimées en centimeétres,



FERMETURE DES MACHOIRES CHEZ DEUX MACROURIDAE 1013

[16. 7. — Représentation des forces exercées par U'adductor mandibulae lors du mouvement de fermeture
des machoires de Coelorhynchus coelorhynchus, en projection sur le plan sagittal. Bouche ouverte.
A, position des différentes picees osseuses ; I3, G, D, décomposition de la force F, résultantes des forces
exercées par les sections Ay el Ay I8, I, décomposition de la force exercée par la section Aj.
(Abréviations, voir fig. 5.)
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Vadductor mandibulae est au maximum de son eflicacité quand la proie est effeetivement
saisie, transpereée par les dents.

l.a eonsolidation du maxillaire et du prémaxillaire sur la partie antérieure du crane
reste faible, de méme que les forees de glissement qui repoussent le prémaxiltaive dans la
cavilé naso-ethmoidienne.

A B

¥Fic. 7 (suite). — Id., bouche & demi fermée.
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.’élévation de la mandibule se eonjugue avee le mouvement de rotation en descente
de I'ensemble de la téte. ce qui accélére le mouvement de fermeture.

Coelorhynchus coelorhynchus (fig. 7 et 8)

Nous retrouvons chez eette espéee les mémes museles, les mémes piéees osscuses et
done les mémes axes mécaniques et centre de rotation ; la déeomposition des forees est done
similaire & eelle qui vient d’étre déerite eher Ventrifossa occidentalis. Les différences entre
les deux espéees portent sur I'intensité des forees, leurs direction et sens, leur eflieaeité,
qui déeoulent de différenees morphologiques.

M

Fre. 7 (suite}. — Id., bouche fermée en occlusion.
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Trés rapidement l'action exercée par les sections Ay et A, sur le ligament maxillo-
mandibulaire, et donc sur la fermeturc de la bouche, s’affaiblit ; en effet ces sections sont,
lorsque la bouche est 4 demi fermée, presque paralléles 4 I’axe mécanique sur lequel elles
agissent. Au contraire, 'action de la section A; reste eflicace durant toute la durée du mou-
vement.

La force de glisscment Sy le long de la créte ethmoidienne, bien que faible, est plus
élevée que chez Venirifossa occidentalis. La grande protractilité de la bouche de Coelo-
rhynchus coelorhynchus cst due & un abaissement considérable du prémaxillaire, sous I’action
du maxillaire ; le processus prémaxillaire sort presque totalement de la cavité naso-ethmoi-

dicnne.
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I'1c. 8. — Evolution des forces cxcreées par 'adductor mandibulae lors du mouvement de fermeture des
machoires de Coelorhynchus coelorhynchus. A, moment des forces de rotation agissant au niveau de
I’articulation dc¢ la mandibule sur le carré ; B, les forces de rotation agissant sur le ligament maxillo-
mandibulaire ; C, les forces de rotation agissant sur la mandibule ; D, les forces de glissement sur la
créte ethmoidiennc ; E, les forces de compression du prémaxillaire sur la partie antéricure du crane ;
F, les forces de rotation agissant & l'articulation du maxillaire sur lc crane.

(Symboles, voir fig. 6.)
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Chez eette espéce, comme ehez la précédente, I'adductor mandibulae assure la rotation
de Iensemble des méachoires autour du eentre de rotation earré-articulaire, I’élévation du
prémaxillaire, et la consolidation de I’ensemble hyomandibulaire-earré contre le crane.

L’examen des moments des forees exercées par les muscles, établis & partir du eentre
de rotation earré-articulaire, montre que 'eflicaeité des seetions A et A, décroit rapidement,
ee qui est dit & leur disposition défavorable qui les rend rapidement paralleles a Pensemble
ligament maxillo-mandibulaire-maxillaire, que eflicacité de Aj sur 'ensemble maxillaire-
prémaxillaire, bien qu’elle diminue au eours de la fermeture, reste importante, mais que la
seetion A, (et Aw) agit davantage sur I'élévation de la mandibule en fin de mouvement,
ce qui est favorable lorsque Coelorhynchus coelorhynchus saisit une proie d’assez grande
taille.

l.a force résultante de 'action de I'sdductor mandibulae sur la mandibule n’est jamais
trés élevée, mais est constante. Sur I'ensemble miaxillaire-prémaxillaire les forces diminuent
au cours de la fermeture de la houche ; la foree la plus eflicace, pratiquement constante
durant toute la durée du mouvement, est celle due & la constriction de Aj.

(’est durant la premiére partie du mouvement, de ouverture compléte a la demi-
ouverture, que le mouvement de fermeture de la houche est le plus important.

Durant toute la durée du mouvement, 'ensenible carré-hyomandibulaire est consolidé
sur fe erdne par des forces de stabilisation importantes, par contre la eonsolidation du maxil-
laire et du prémaxillaire sur la région antérieure du crdne est pratiquement assurée des
que s’aniorce le mouvement de fermeture.

Co~crLusioN

Bien que la fermeture des machoires, due en particulier 4 la rétraction de Padductor
mandibulae qui est le facteur prineipal, sinon unique, de ee mouvement, se déroule selon
la méme séquence chez ces deux espéces de morphologie et d’éthologie alimentaire diffé-
rentes, elle n’est cependant pas strictement similaire d'une espéce a 'autre.

L’amiplitude du déplacement de I'extrémité de la mandibule est, chez Coelorhynchus
coelorhynchus, plus faible que chez Ventrifossa occidentalis, ¢’est-a-dire que la bouehe s’ouvre
moins largenient.

1.a forte protraetilité de la bouehe, limitée par les ligaments qui relient les prémaxil-
laires et maxillatres au crine, permet la capture de petites proies, notamment eelles qui vivent
a la surface du sédiment, qui peuvent étre prélevées délicatement sans ingestion de sédi-
ment.

Si Pon eonsidére les moments des différentes seetions de 'adductor mandibulae il appa-
rait que lefficaeité de ce muscle est nettement plus grande ehez Ventrifossa occidentalis
que ehez Coelorhynchus coelorhynchus, surtout quand le mouvement de fermeture se termine,
¢’est-a-dire quand la proie est pénétrée par les dents qui la retiennent. Les forees mises en
jeu par Uadductor mandibulae sont plus intenses chez le prédateur que ehez le microphage
(la comparaison graphique de ees forces est possible ear nous avons pris des individus de
méme taille), en particulier celles qui interviennent sur le mouvement de rotation de la
mandibule.

Chez les deux espéecs, des forees orientées selon les axes mécamques eonsolident 1'en-
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semble hyomandibulaire-carré-mandibule-maxillaire-prémaxillaire sur le neurocrdne con-
jointement avee les forces de rotation qui existent au niveau de I'articulation carré-articu-
laire et qui tirent cet enscmble vers Iarriére ; la résultante de ces dernieres forces est tou-
jours élevée et peut s’opposer au mouvenient de fuite de ’animal capturé quand il est de
grande taille par rapport & son prédateur.

11 apparait donc que, méme une analyse simplifiée des éléments mécaniques et des
forces développées par la musculature qui interviennent lors de la préhension de la nourri-
ture, permel de retrouver des différences qui peuvent étre miscs en corrélation avec I'écologie
alimentaire des especes : plus grande protractilité de la bouche et aclion nmusculaire plus
faible chez 'espece microphage que chez I'cspéce prédatrice.

PLANCHE L.

Radiographies de Ventrifossa occidentalis (A) et de Coelorhynchus coelorhynchus (B), en projection sagit-
tale.
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